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microscopy  to  investigate  their  morphological  disparity,  and  linked  to  changes  in  feeding 
specialization. The examined species are pests  that  feed mainly on seeds and plant sap of  forbs, 
shrubs, and trees. Their external mouthparts are described in detail for the first time herein. The 







grandis  has  a  central  tooth  placed  anteriorly  and  pairs  of  teeth  arranged  dorso‐laterally.  In 
Physopelta, there are one or two central teeth placed anteriorly but two pairs of teeth dorso‐laterally. 
In all studied species,  the  inner surfaces of  the mandibular stylets have scale‐like projections. A 
left–right asymmetry of the maxillary stylets is noticeable; the external end of the right maxillary 
stylet  is smooth and slightly tapered  in M. grandis and evidently wider  (spoon–like)  in the  three 
species of Physopelta, while the left end of the stylets is straight and narrow in M. grandis in contrast 
to Physopelta, in which the end is straight and wide. No differences in the internal structure of the 







True  bugs  (Heteroptera)  are  a major  clade  of  non‐holometabolous  insects within  the  insect 
order Hemiptera,  comprising more  than  42,000 described  species  and  exhibiting  a  vast  array  of 
behavioral diversity in terms of feeding and habitat preference [1–3]. Diversification of life histories 
of  the  Heteroptera  began  during  the  Upper  Permian,  yielding  specialized  morphological 
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adaptations  that  enabled  these  insects  to  occupy  terrestrial  and  aquatic  habitats  and  to  exploit 
various food sources [4]. 
Pentatomomorpha is one of the most diverse infraorders of Heteroptera. The great majority of 
the  Pentatomomorpha  families  (phytophagous  group)  are  plant‐feeders,  sucking  phloem  sap  or 
parenchymal cell contents of monocotyledons and dicotyledons, as well as the endosperms of seeds 







In  heteropteran  bugs,  the  mouthparts  are  always  composed  of  the  same  set  of  elongated 
structures  that  together  form  a  piercing–sucking  proboscis.  The  proboscis  consists  of  the  short 
sclerite of the  labrum and epipharynx (the  long or short plate of the pharynx continues along the 
underside  of  the  labrum),  a  sheath  (labium),  and  piercing  stylets.  The  latter  are  formed  by  the 
mandibles and the maxillae, which are entirely or partly covered by the sheath. Previous studies of 
hemipteran mouthparts have  shown  that  these  structures differ  among  taxa  [8,12–17],  reflecting 
adaptations to different diets and the fact that the specialized digestive system has contributed to 
their  success  in  feeding  on  a  broad  range  of  foods  [18].  Previous  studies  have  focused  on 
Pentatomomorpha species of economic  importance  [19,20]. Seed‐feeding pentatomomorphans use 
mainly  a  lacerate‐and‐flush  feeding method,  but  sap–feeding  species usually use  a  stylet‐sheath 
feeding method  [21]. Some pentatomomorphan species employ both  types of  feeding, e.g.,  in  the 
pentatomid  Palomena  angulosa  Motschulsky,  phloem  feeding  is  carried  out  by  the  stylet‐sheath 
feeding  method,  and  fruit  feeding  is  carried  out  by  lacerate‐and‐flush  feeding  method  [22]. 
Numerous seed‐sucking species belong to families Largidae and Pyrrhocoridae and to most families 
of Lygaeoidea. Pyrrhocoridae is a small, economically important family (300 species), the members 
of which  are widely distributed.  Several  species  of Dysdercus  are major pests of  seeds  (bolls)  of 
cotton  and  other Malvaceae. The mouthpart  structures were described  previously  for Dysdercus 
fasciatus by Signoret [23], and for Pyrrhocoris sibiricus Kuschakevich by Wang and Dai [17]. 
The Largidae, a tropicopolitan family, are moderately sized insects ranging from 5 to 16 mm, 
often with bright  and  contrasting  colors  [24]. According  to  Stehlík  [25]  23 valid genera  and  220 





become  serious  local  pests  of  cotton  and  other  crops.  The mouthpart  structures  and  associated 
sensory organs of Largidae have never been described  in detail. The genera of Largidae are quite 
diversified  in  their external morphology, but quite uniform  in genitalic structures  [25]. Therefore, 
differences in mouthpart structures among species in this group may be useful for taxonomy. 





The  essential  aims  of  the present  study were  to make  clear:  (1) whether  seed‐feeding  bugs 
(Largidae: Physopeltinae) show clear modification of  the mouthpart structures compared  to  their 
hypothetical  predaceous  ancestors;  (2) whether  these modifications  are  characteristic  of  the  two 
tribes studied; and  (3) how  the mouthparts of  the studied seed‐feeding bugs differ  from  those of 
sap‐feeding phytophagous true bugs (data from references). 












All  Largidae  used  in  this  study  were  collected  in  China. Macrocheraia  grandis  (Gray)  was 
collected  by  Du  Yimin  in  Wild  Elephant  Valley  in  Xishuangbanna,  Yunnan  Province  (22°10′N, 
100°51′E, elev. 747m)  in  July 2015 and preserved  in 95% ethanol. Physopelta quadriguttata Bergroth 
was collected by Zhu Qing in Leigong Mountain, Guizhou Province (26°38′N, 108°21′E, elev. 2080m) 









100%  TBA  for  30  min  duration.  The  samples  were  then  placed  into  a  freeze‐drier  (VFD‐21S, 
SHINKKU  VD,  Japan)  for  3h.  The  dried  specimens  were  mounted  on  aluminum  stubs  using 
double‐sided copper sticky tape and coated with gold/palladium (40/60) in a high‐resolution sputter 
coater  (MSP‐1S,  SHINKKU VD, Tokyo,  Japan),  and  then  examined with  a T‐3400  SEM  (Hitachi, 
Tokyo,  Japan) operated  at  15 kV or Nova Nano SEM‐450  (FEI, Hillsboro, OR, USA)  at  5–10 kV. 
Fifteen individuals of each species were observed. 
2.3. Image Processing and Morphometric Measurement 




For  main  classification  of  sensilla,  the  systems  of  Altner  and  Prillinger  [30]  were  used  in 
addition  to  specialized nomenclature  from other  studies  [31–33]. The  terminology of mouthparts 






segmented  labium,  bisected  dorsally  by  a  labial  groove  within  which  lie  the  mandibular  and 






The ventral  side was densely  covered with mechanosensilla  trichodea  (St1)  in  the  studied  largid 
species; sensilla chaetica (Sch) were not identified only in Ph. quadriguttata. In Macrocheraia grandis 
(Figure 1A), the labrum was 3999.6 μm long and covered the basal half of the first labial segment. In 





Figure  1.  Scanning  electron  micrographs  showing  ventral  view  of  the  labium  (segments  I–IV), 
labrum (Lr), and stylet bundle (stb). A. Macrocheraia grandis (Gray) (A1 showing III and IV segments); 
B. Physopelta quadriguttata Bergroth; C. Physopelta gutta (Burmeister); D. Physopelta cincticollis Stål. 
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This part formed a distinct articulation with the second segment (Figure 2A–F) and consisted of 
a band‐like dorsal plate  (bdp)  (sclerotized membrane)  and ventro‐lateral band of  the membrane 
(mb) of the basal segment. These elements completely covered the joint between the two segments 
dorsally  (Figure 2A–D) and ventro‐laterally  (Figure 2E, F). Externally,  it was strongly sclerotized, 
whereas part of the dorsal band formed a membranous part. 
The second and third segments were of similar width throughout most of their length, but they 
were narrowed  in contrast  to  the  first. A slight membranous extension  from  the ventral side was 
observed  on  the  boundary  between  second  and  third  segments.  The  fourth  labial  segment was 
conical  and  tapered distally  (Figure  1A–D). The  two  last  segments were  separated by  a distinct 
articulation of the membrane. 
The first (I), second (II), third  (III), and fourth segments  (IV) had similar shapes but differ  in 









Species Segment I (μm) II (μm) III (μm) IV(μm) Whole 
Macrocheraia grandis (Gray) 5451.1 ± 59.9 6069.9 ± 112.2 5352.3 ± 11.8 2330.5 ± 34.5 19,203.9 ± 122.3 
Physopelta gutta (Burmeister) 1767.4 ± 61.1 1940.2 ± 26.3 1706.0 ± 56.8 1527.5 ± 7.4 7052.8 ± 68.1 
Physopelta quadriguttata 
Bergroth 1494.3 ± 12.4  1807.8 ± 6.4 1795.6 ± 17.18 1475.6 ± 18.1 6712.6 ± 117.6 











Category Function Pore Sensilla Type 
Mechanorecepti
ve sensilla Tactile NP: no pore 
Sensilla chaetica or sensilla trichodea: sharp tip 
haired sensilla in a basal flexible socket; sensilla 
basiconica (Sb2, Sb3): tapered tip haired sensilla in 
a basal flexible socket; sensilla campaniformia 







UP: uniporous with 
one terminal pore 
MP: multiporous 
Sensilla basiconica 4 with an inflexible basal 
socket, 





y NP: no pore 
Sensilla multilobular (Sm): pegs in cavity 




Perceive the degree of 
flexion of the joint NP: no pore 
Sensilla basiconica 1: on the junction between the 

















the  center  of  the  labial  tip. Their  structure  and position  suggest  the  gustatory  function  of  these 
sensilla.   




Sensilla multilobular contain several short cones, grouped  inside a circular depression  in  the 
cuticle (Figure 4H). 
 










































Sch Lr, Lb2,3 183.4 ± 1.8 7.7 ± 0.3 5     Lb2 56.9 ± 0.2 7.9 ± 0.2 4 Lb1,2, 114.4 ± 6.1 4.7 ± 0.2 5 
St1 Lr, Lb 71.9 ± 4.8 3.6 ± 0.2 9 Lr, Lb 57.3 ± 2.6 2.4 ± 0.1 10 Lr, Lb 39.4 ± 3.4 2.7 ± 0.1 6 Lr, Lb 60.1 ± 3.3 2.3 ± 0.3 5 
St2 Lb4 119.6 ± 9.7 5.0 ± 0.2 11 Lb4 71.8 ± 5.7 3.2 ± 0.2 10 Lb4 65.3 ± 4.5 4.2 ± 0.4 6 Lb4 85.3 ± 4.1 3.5 ± 0.2 10 
Sb1 Lb1,4 40.5 ± 4 .8 4.9 ± 0.2 6 Lb1,4 24.6 ± 2.2 4.2 ± 0.1 7 Lb1,4 31.6 ± 0.7 4.5 ± 0.2 7 Lb1,4 28.5 ± 2.0 3.6 ± 0.2 10 
Sb2 Lb2,3 21.0 ± 1.8 2.4 ± 0.1 3 Lb1,2 10.1 ± 0.5 1.9 ± 0.1 3 Lb3,4 12.0 ± 0.7 1.9 ± 0.1 3 Lb3 13.9 ± 0.8 1.8 ± 0.1 4 
Sb3     Lb3 13.3 ± 0.1 1.8 ± 0.1 3         
Sb4 SF 19.0 ± 0.4 5.1 ± 0.2 10 SF 15.7 ± 0.6 4.2 ± 0.1 10 SF 15.1 ± 0.8 4.5 ± 0.1 16 SF 14.0 ± 0.4 3.5 ± 0.1 20 
Sst SF 18.8 ± 1.1 6.0 ± 0.1 3 SF 16.2 ± 0.3 3.6 ± 0.1 4 SF 16.0 ± 0.5 4.6 ± 0.1 6 SF 13.2 ± 0.4 4.0 ± 0.1 4 
Sca1 Lb1, 2  14.3 ± 0.6 3 Lr, Lb2  6.4 ± 0.5 6 Lb 2  14.5 ± 0.6 6 Lb2  13.6 ± 0.4 4 
Sca2 Lb4  5.5 ± 0.7 3 Lb4  4.9 ± 0.5 6 Lb4  5.2 ± 0.4 6 Lb4  2.9 ± 0.1 3 
Sm Lb1  2.8 ± 0.2 3             
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Figure 4. SEM  images of sensilla of  four species. A. Sensilla basiconica1  (Sb1); B. sensilla chaetica 
(Sch); C. sensilla trichodea1 (St1). D. Enlarged view of part of labium, showing sensilla trichodea1 




Figure  5.  SEM  images  of  labial  tips  of  four  species  from  a  dorsal  view.  A.  M.  grandis;  B.  Ph. 
Quadriguttata; C. Ph. gutta; D. Ph. cincticollis. St2: sensilla trichodea2; Sca2: sensilla campaniformia2; Ap: 
apical plate. 
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among  species,  occurring  on  the  second  and  third  segments  of M. grandis,  on  third  and  fourth 
segments in Physopelta gutta, on the first and second segments in Ph. quadriguttata and only on the 







Ap: apical plate. B. Left side of  labial  tip showing sensilla basiconica4  (Sb4)  (no. 1–10), sensillum 
styloconicum (no. 11) and sensillum trichodeum (St2). C. Enlarged view of sensilla basiconica4 (Sb4). 
D. Enlarged view showing hollow sensilla basiconica4 (Sb4). 
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A specialized group of sensilla was present on the labial tip which is tripartite, consisting of two 






the  apical plate. The  sensilla  basiconica  (Sb4)  slightly  varied  in  size  among  the  three  species  of 
Physopelta but these sensilla were distinctly longer in M. grandis (Table 3). 
Generally,  the  apical  plates  of  the  largid  bugs  had  a  rostral  lid,  which  possessed  some 
membranous microtrichia (Figures 5A–D, 6A). Two different shapes of apical plate were observed: 








largid  species.  The mandibular  (Md)  external  serration  formula  gives  the  number  of  transverse 
ridges and teeth on the anterior and dorso‐lateral side of the apex of mandibles (tr 7 + ct (1–2) + lt (1–
2). 








the  same  characters  were  present  in  all  studied  species.  Dorsally  there  was  one  row  of  small 
squamous textures (sst), and among  them there were cuticular spines (cs) of different  length. The 




















8C),  but  flattened  and  spoonlike  in  Ph.  quadriguttata  (Figure  8D),  Ph.  gutta  (Figure  8E),  and  Ph. 
cincticallis (Figure 8F)). The apex of the left maxilla was straight and narrow in M. grandis (Figure 
















locks: dorsal, median,  and  ventral. The dorsal  lock  had  two  hooked processes  and  two  straight 
processes. The middle lock had two hooked processes, one straight process and one T‐shaped. The 
ventral  lock had one straight and  two hooked processes  (Figure 10).  Inside,  the  locked maxillary 
stylets formed a salivary canal (Sc) and a food canal (Fc), which are used for delivering saliva to the 
plant and to suck plant fluids, respectively. The hollow food canal was ovoid, slightly greater than 
the salivary canal, and was mostly  located  in  the right maxilla. The  two mandibular stylets were 
mirror images of each other, and connected by a one‐lock system with maxillary stylets. Within each 
mandibular stylet, there was one approximately semicircular dendritic canal (Figure 10). 









LMd:  left mandibular  stylet; RMd:  right mandibular  stylet; LMx:  left maxillary  stylet; RMx:  right 
maxillary  stylet;  Fc:  food  canal;  Sc:  salivary  canal;  Ic:  interlocking  canal; CN: dendritic  canal; A: 
straight lock; A’: hooked lock; B: hooked lock; B’: straight lock; C: straight lock; C’: hooked lock; D: 
T‐shaped lock; D’: hooked lock; E: hooked lock; E’: hooked lock; F: straight lock. 












[17].  The mentioned  species  belong  to  two  closely  related  families  of  seed‐feeding  bugs,  so  the 
differences in length of the labium may be regarded as taxonomic characteristics for these families. 
Moreover, the length of the labium may also be useful for distinguishing largid tribes. 
Differences of  the  labium  length have been  reported  in  four  chinch bug  species  (Blissidae), 
which  feed  on  the  sap  (rather  than  the  seeds)  of  plants,  but  the  author  suggested  that  these 
parameters are unlikely to be major factors in the chinch bugs’ ability to feed on different plants [36]. 
This is in accordance with some data suggesting that the length of the labium plays an important but 
indirect  role  in  feeding  [17].  Generally,  in  phytophagous  pentatomomorphan  taxa,  the  second 
segment usually bends toward the insect’s body during feeding, shortening the functional length of 







of dorso‐lateral  teeth compared  to Macrocheraia.    These mandibular  structures also differed  from 
those  of  Pyrrhocoris  sibiricus  (three  central  teeth  and  two  pairs  of  lateral  teeth)  [17].  In  other 
phytophagous  species  such  as  Dysdercus  fasciatus  Sign  [38]  or  Odontopus  nigricornis  Stål  [33], 
nonsignificant differences in numbers and shape of the teeth have been observed compared to the 





well‐formed mandibular  teeth  in  the mentioned  taxa  are used  in  lacerate‐and‐flush  feeding  and 












left  tip  straight  and  narrow)  is  probably  a  modification  related  to  seed‐feeding.  In  contrast  to 
Physopelta, more narrowed ends of the maxillae were characteristic of Macrocheraia. However, in both 
taxa,  the  distal  end  of  each maxilla was  smooth.  Images  of  the maxillae  of  related  pyrrhocorid 




edges  of  the  external  surfaces  [17,38].  Although  these  differences  are  minimal,  they  represent 














short  teeth  to  anchor  the  stylets  in  plant  tissue.  Backus  [13]  reported  the  feeding  strategy  of 
seed‐sucking  Pentatomidae  (Pentatomomorpha),  and  noted  that  each mandible  has  teeth  at  the 
distal end that tear the feeding substrate and allow attachment of the maxillary stylets and stationary 
feeding. However, observations of seed‐sucking coreoids [2,47] showed another strategy in which 
the  stylets  move  back  and  forth  continuously  from  a  given  perforation  point,  and  a  similar 















Henstra  [53],  D.  fasciatus  by  Peregrine  [29],  and  D.  intermedius  by  Gaffal  [39])  have  revealed 
significant variation in structure and arrangement. In Dysdercus, sensillum basiconicum D may be an 
intermediate  form  between  a  single‐walled  orifice  olfactory  sensillum  and  a  terminal‐pore  taste 
receptor. This sensillum may be homologous to the sensillum styloconicum (SCo) in largid bugs; it is 
absent  in P. sibiricus, but  in  this species, one pair of sensilla basiconica with perforated walls was 
observed. The  labial  tip  sensilla  in  pyrrhocorids  and  largids  usually  consist  of  11  to  12  sensilla 
basiconica  (Sb4) and one  sensilla  trichodea  (St2), except  in Dysdercus  fasciatus  [29] and Odontopus 
nigricornis  Stål  [33], with  10  sensilla basiconica.  Significantly more numerous  sensilla basiconica, 
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Previous literature has not reported the presence of typical multiporous olfactory sensilla on the 






dual  function  in  other  insects  [30,50,59],  as  well  as  in  phytophagous  and  predatory  species  of 





labial  surface  in  largids  showed  that  the  number,  types,  and  distribution  were  similar  among 
species. Only  in  Ph.  quadriguttata were  sensilla  chaetica  not  observed.  In  the  remaining  largids, 
sensilla chaetica were not numerous but were present singularly or in small groups on the first to 
third  segments. The  long  sensilla  trichodea  (St1) with  flexible  sockets covering almost  the whole 
surface of  the  labium and with  structure  indicating a  tactile  function appeared  to be  identical  to 
those of pyrrhocorids [17] and other heteropterans [29,33,52,61]. The pair of sensilla basiconica (Sb1) 
observed  in  largid  species,  present  on  the  junction  between  the  first  and  second  segments  and 
between the third and fourth segments, are proprioceptors that perceive the degree of flexion of the 
joint of  these segments. Such proprioceptive sensilla occur  in many hemipteran and heteropteran 
taxa  [17,67].  The  arrangement  of  sensilla  basiconica  (Sb2)  on  the  anterior  surface  of  the  fourth 
segment in largids differs depending on the species. These sensilla correspond to common type of 
sensilla basiconica also observed  in other Hemiptera  [57,68]. Very  small  sensilla basiconica  (Sb3) 
with tapered tips were found on the third labial segment only in Ph. quadriguttata. However, similar 
sensilla  basiconica  (Sb3)  were  found  on  the  fourth  segment  in  most  previously  studied 
pentatomonorphans (Pyrrhocoris sibiricus [17], Odontopus nigricornis, and Nezara viridula L. [33]; and 





numerous and occur sporadically on  the  first  to  third  labial segments, similarly  to  the very small 







their very small size made  them difficult  to observe and  identify using SEM. Previous studies of 
heteropterans/hemipterans indicate that morphologically similar sensilla are present in most species 
[32,50,56,58,66,71]. 
In most heteropteran  taxa,  the apical plate of  the  labium  is  relatively preserved  in different 
shapes [2,8,17,32,38,52,72]. We found two forms of the apical plate in largid species. In Physopelta the 
apical plate was partly divided on the distal margin, in contrast  to Macrocheraia grandis. A similar 
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5. Conclusions 
The  mouthpart  structures  of  four  Largidae  species  were  investigated  as  examples  of 
seed‐feeding  heteropterans.  Our  results  represent  the  first  detailed  reports  of Macrocheraia  and 
Physopelta species mouthpart structures. Compared with other Pyrrhocoridae, the mouthparts of the 
studied taxa appear to display a number of traits that are evidently common in both families: similar 





Although  the mouthparts have  evolved  in ways  that  allowed  these  insects  to  effectively  exploit 
identical  food  sources,  some  structures  of  their  mouthparts  represent  distinct  characteristics. 
Generally,  the  structure  of  the  mouthparts  is  slightly  different  between  seed‐feeding  and 
sap‐feeding  species. However, almost  identical  functional components are  found  in all groups of 
Pentatomomorpha; these differ from mouthparts of the predatory bugs from which they apparently 
evolved. 
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